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RÉSUMÉ 


Nous avons suivi l'évolution annuelle de la teneur de la feuille de Hétre 
en plusieurs dérivés du métabolisme secondaire, au cours des différentes étapes 
de la physiologie foliaire, pour des arbres croissant dans leur habitat naturel, 
et en période de non-floraison. 


Nous avons dosé: 1) Les flavonols «totaux», les aglycones flavoniques 
(kaempférol et quercétine) et les différents types de glucosides. 2) Les leuco- 
anthocyanes. 3) Les acides hydroxycinnamiques et, en particulier, l'acide chloro- 
génique. 4) La lignine « thioglycollique ». 


Les différents types de dérivés secondaires, à l'exclusion de la lignine, 
subissent des variations quantitatives grossièrement synchrones caractérisées par 
la présence de trois phases de forte teneur : pendant la morphogenèse, pendant 
le mois d'août, et à la fin de la vie de feuille. Les concentrations les plus fortes 
apparaissent pendant la morphogenèse et s'accompagnent de modifications impor- 
tantes des proportions des différents types de dérivés secondaires. 


La phase de morphogenése est caractérisée par de fortes teneurs en acide 
chlorogénique, en leucoanthocyanes et en kaempféro] dont un 7-glucoside ne 
figure que pendant cette période. La quercétine n'est présente en quantités nota- 
bles que plus tard. 


SUMMARY 


We have studied the annual variations of the concentration of several 
secundary products present in the leaf of the beech (Fagus sylvatica L.). Non- 
flowering trees growing in their natural habitat were selected. 

The quantitative analysis of the following substances was made: 1) «Total» 
flavonols, their aglycones (kaempferol and quercetine) and different types of 
glucosides. 2) «Totals. leucoanthocyanins. 3) Hydroxycinnamic acids and chlo- 
rogenic acid. 4) Lignin. 


The quantitative. variations of the different types of secundary substances 
— lignin excluded — are approximatively synchronous and. characterized by the 
presence of three phases of high concentration: during the morphogenesis, during 
august, and just before the abscission of the leaf. The highest concentrations occur 
during the morphogenesis and are followed up with important modifications of 
the relative concentrations of the different substances. 


High concentrations of chlorogenic acid, of poorly condensed leuco- 
anthocyanins and of kaempferol, partly represented as a 7-glycoside characterize 
this period. Quercetin appears in a later stage. 
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Alors que la participation des flavonoïdes à la physiologie de la plante est 
de mieux en mieux connue, il est intéressant de considérer l'évolution de ces 
composés au cours d'un cycle végétatif et d'en saisir les différentes phases, qui 
sont ainsi datées relativement aux grandes étapes de la vie de la plante. 


Un certain nombre de végétaux ont été étudiés sous cet angle : on connait 
ainsi l'évolution du taux de flavonoides de la feuille et de la fleur de Primula 
obconica (REZNIK, 1961), de la feuille et des cónes de Houblon (LEBRETON, 
1962), des feuilles de Helianthus annuus, Hedera helix, Triticum vulgare, Zea mais 
(URBAN, 1959), etc. 


Le Hétre, dont nous avons entrepris d'étudier le cycle annuel polyphénolique 
présente l'ennui d'un volume considérable de l'adulte, interdisant à ce stade les 
expériences en laboratoire. Mais il possède les caractères suivants qui nous 
paraissent avantageux : l'éclosion des feuilles d'un méme arbre a lieu pratique- 
ment en méme temps, si bien qu'on dispose d'une colonie de feuilles approxima- 
tivement synchrones et génétiquement semblables ; la floraison apparait tardive- 
ment, aprés plusieurs dizaines d'années de vie uniquement végétative ; en outre, 
elle reste un phénomène réparti dans le temps de manière sporadique, si bien 
qu'un cycle annuel réellement végétatif pourra être établi, la floraison étant alors 
réduite à l'état d'une simple virtualité. 

La majeure partie de la présente étude a été faite dans des stations naturelles 
et c'est le cycle annuel des flavonoïdes du Hêtre dans son habitat de moyenne 
montagne que nous exposons ici. 


Les bourgeons formés pendant la phase de synthése sont maintenus dormants 
par la réduction automnale de photopériode — qui déclenche également la chute 
des feuilles — et par des phénomènes que l'action du froid fait disparaître. 
L'éclosion des bourgeons se produit, au printemps, alors que la durée du jour est 
déjà longue et que la température augmente. En « jours longs » constants, l'éclo- 
sion des bourgeons succéde à leur formation et les feuilles se maintiennent 
longtemps. Dans la nature, pendant la période de vie active, les variations aléatoires 
météorologiques peuvent altérer quantitativement et chronologiquement le cycle 
iype, mais seulement dans des proportions qui n'ont jamais masqué ses grands 
caractéres durant les quatre années de nos observations. 


MÉTHODES ET TECHNIQUES 


Habitat et biométrie des individus étudiés 


Les arbres qui ont fait l'objet des mesures réunies ici font partie d'ensembles de 
moyenne montagne de la région haut-savoyarde (1964) et grenobloise (1966). De méme 
que chez les autres végétaux, l'éclairement joue, chez le Hétre, un róle primordial dans la 
détermination de la teneur en flavonoides, principalement en flavonols, si bien que les 
fluctuations de ce facteur, d'une feuille l'autre, d'un arbre à l'autre, et d'une exposition 
à l'autre, masquent d'éventuelles variations de faible amplitude qui pourraient étre en 
relation avec les variations des facteurs édaphiques. 

De ce fait, — la précision de nos mesures étant ainsi limitée —, nous pouvons grouper 
les différentes zones de nos prélèvements en un ensemble homogène, caractéristique de la 
moyenne montagne (Altitude 800 à 1 000 m), et comprenant la majeure partie des différents 
types phytosociologiques de hêtraies de cette bande altitudinale. 


La figure 1 montre l'évolution annuelle de la longueur de la feuille, de la longueur 


de la « pousse terminale », du poids sec de la feuille et de son hydratation, pour des arbres 
de plein découvert. 
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Des courbes semblables, mai teignant des niveaux différents. sont obtenues avec 
des arbres de sous-bois plus ou moins éclairés. 


Conformément aux données classiques de la physiologie foliuire, l'ensemble des courbes 
de la figure 1 permet de découper le cycle annuel en un certain nombre de phases: 1) Une 
phase de vie ralentie, à l'état de bourgeon, depuis la formation estivale de celui-ci, jusqu'à 
son ouverture au printemps suivant (non porté sur la figure 1). 2) Une phase d'éclosion 
du bourgeon, rapide, bien visible, suivie de la chute des écailles protectrices. Les dates 
d'éclosion s'échelonnent d'un arbre à lautre sur une quinzaine de jours, vers la fin avril. 
Si le phénomène facilement observable de l'éclatement du bourgeon est fugace, les manifes- 
tations qui suivent sont plus durables: quinze jours à trois semaines pour la croissance des 
feuilles, un peu plus d'un mois pour celle des pousses terminales. Au total, de la fin avril 
à la fin mai, se place donc une phase d'élongation et de morphogenèse caractérisée par une 
teneur en eau très forte dont le maximum est atteint quinze jours environ après l'éclosion. 
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Fic. 1. — Evolution annuelle de quelques caracteres des pousses feuillées. 


3) Une phase de fonctionnement foliaire entraîne jusqu'au début de juillet une forte augmen- 
lation du poids de la matière sèche de la feuille. Cette augmentation se poursuit, mais 
faiblement. jusqu'en août. I! faut noter que l'augmentation du « poids sec» de la feuille 
commence dès l'éclosion du bourgeon. l| est évident que des réserves stockées dans l'arbre 
à lautomne sont remises à la disposition des organes annuels en voie d'expansion, proba- 
blement surtout. par voie des tubes libériens de l'année précédente (ZIMMERMANN, 1964). 
4) Une phase de sénescence. Le bilan métabolique global suivi grâce au poids sec. et qui 
était « excédentuire » jusqu'en août, devient «déficitaire» pendant le mois précédent la 
chute des feuilles, Cet amaigrissement est attribuable, conjointement, à la chute de l'activité 
photosynthétique et à la migration par le phloëme des substances foliaires solubilisées 
(ZIMMERMANN, 1964). 


Cette division de la période végétative de li vie des organes annuels en quatre stades. 
nécessite une correction: Elle passe sous silence l'étape de morphogenèse qui construit le 
bourgeon dormant et qui parait localisée en juin-juillet. Son éventuel retentissement sur 
le métabolisme des dérivés phénoliques des feuilles « mères >» nécessiterait une étude plus 
fine que nous n'avons pu aborder. 


Le choix des modes de référence 


Nos résultats ont été ramenés à l'unité de masse de matériel sec. (Le terme de teneur 
leur a été ici réservé). 
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On a envis également la possibilité d'une référence à une entité aussi voisine que 
possible de l'unité biologique : la feuille ou la pousse annuelle : ce qui a l'avantage de per- 
mettre la comparaison directe de la pousse feuillée avec le bourgeon qui en est le stade 
antérieur. Ces deux derniers modes de références ne prennent vraiment leur signification 
que par comparaison avec la teneur, en ce sens qu'ils vont dissocier les variations des deux 
Quantité de substance X 


termes du rapport 
pP Masse totale 


L'étude de la référence à l'azote fait l'objet d'un travail actuellement en cours dans notre 
laboratoire, 


"Techniques 


Le matériel végétal est prélevé au cours de l'année sur les mêmes arbres et sur les 
mêmes branches. Les rameaux prélevés en fin de matinée sont transportés dans des sacs 
de papier; les enveloppes de nylon ont été évitées à la suite d'un essai montrant qu'elles 
peuvent favoriser, dans le cas du matériel jeune à niveau métabolique élevé, des altérations 
des glucosides. 


Les pousses terminales et latérales sont séparées, les mesures de biométrie effectuées 
et les feuilles non saines écartées. Le matériel est alors mis à sécher sous vide, en présence 
de chlorure de calcium, à température ordinaire. Cependant, 100 g de matériel frais sont 
réservés pour être immédiatement extraits par l'eau chaude. L'extrait aqueux est évaporé, 
puis repris par le méthanol. Le matériel sec est conservé à — 15 en flacons fermés, de 
méme que les extraits méthanoliques. Si la conservation du matériel sec adulte paraît tout 
à fait satisfaisante, celle du matériel jeune s'accompagne d'une baisse importante de la teneur 
en flavonols, ainsi que l'a montré la divergence des résultats obtenus avec l'extrait extem- 
porané et aprés conservation. 


Suivant la méthode de LEBRETON (1962), un eramme de matériel sec lessivé par le 
chloroforme anhydre pendant 48 h subit um trait "ar HCl aqueux 
2 N au bain-marie bouillant, qui hydrolyse les grucusues uravomques ci transforme les 
leucoanthocyanes en anthocyanes. Les aglycones flavoniques sont extraits quantitativement 
du matériel végétal et de la solution aqueuse par l’éther. Les anthocyanes formées sont 
ensuite extraites quantitativement par le n-butanol. La solution éthérée est évaporée sous 
vide. le résidu est quantitativement repris par l'éthanol. La densité optique des solutions 
de flavonols et anthocyanes, ramenées aux concentrations convenables, est mesurée avec 
un spectrophotométre Beckman D.B. On procède à une mesure directe à 540 nm pour les 
anthocyanes tandis que les flavonols sont dosés par spectrophotométrie différentielle avec 
AlCl, à 430 nm. 


La quercétine et le kaempférol, séparés par chromatographie descendante sur papier 
Whatman n° 1 avec le solvant acide acétique, eau (6, 4), sont révélés par AICI, et dosés sur 
le papier par réflectométrie. 


Les 3- et 7-glucosides flavoniques des extraits méthanoliques sont estimés par spectro- 
photométrie différentielle avec AICl, à 405 et 430 nm respectivement. On contrôle parallè- 
lement, par chromatographie sur couche mince, l'absence d'aglycones libres (qui donnent 
également une absorption à 430 nm). 


Cette méme technique spectrophotométrique permet l'estimation semi-quantitative de 
lacide chlorogénique à 370 nm. Nous avons vérifié, par spectrophotométrie des différentes 
zones des chromatogrammes de nos extraits que l'acide chlorogénique est seul responsable 
du pic d'absorption à 370 nm. L'acide cafféique libre qui peut également absorber à ce 
niveau est pratiquement absent. 


En présence de flavonols. nous avons établi les formules correctives suivantes 


DO (Acide chlorog.) = DO (370 nm) + 0.16 x DO (405 nm) en présence d'ustragaline. 
DO (Acide chlorog.) = DO (370 nm) + 0.3 x DO (410 nm) en présence d'isoquercitrine. 
Pratiquement, nous appliquons la formule approchée : 

DO (Acide chlorog.) = DO (370 nm) + 0,2 x DO (405 nm) 


La lignine des feuilles est dosée par la méthode à l'acide thioglycollique. les quantités 
proposées par HOLMBERG (1934) étant divisées par 10. 
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Les contrôles chromiatographiques pour les flavonols et les acides cinnamiques sont 
les suivants 


Sur papier Whatman n° 1: Chromatographie descendante avec le butanol, acide 
5 (Phase supérieure) ou avec l'acide acétique à 60 et à 10 %. 
90, 


ucétique, eau; 4, ] 
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RÉSULTATS 


FLAVONOLS FOLIAIRES 


I. — CYCLE ANNUEL DE 


2) 


ycle de la teneur flavonique de la feuille est complexe. I] débute, dans 
le bourgeon, par des teneurs trés faibles qui augmentent brutalement pendant la 
phase d'élongation, baissent ensuite, puis remontent jusqu'au mois d'août, période 
lles atteignent des valeurs vingt fois supérieures à celles du bourgeon dormant. 
bit des variations du simple au triple. Pendant 
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Fic. 2, — Courbe annuelle des teneurs en flavonols foliaires 


la phase d'élongation, elle peut atteindre des valeurs supérieures à celles d'août 
(1,5 fois plus fortes dans certains cas) et ce, approximativement, au moment du 
déplissement des feuilles. 

On peut subdiviser le cycle en trois phases, chacun d'elle comportant un 
pic différent : une phase juvénile, une phase de maturité, une phase de sénescence. 
Elles correspondent aux étapes de la biologie foliaire citées plus haut. 

Nous nous proposons d'étudier ultérieurement, de manière plus approfondie 


la phase de sénescence. Nous en parlerons donc peu ici. 
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B. Glucosides flavoniques 


Le kaempférol-3-glucoside (astragaline) et la quercétine-3-glucoside (isoquer- 
citrine) sont présents dans la feuille pendant presque toute sa vie. Chez le Hêtre 
mis à fleur, les phénomènes visibles de floraison (développement des fleurs mâles 
et femelles) sont très précoces, succédant immédiatement à l'ouverture du bour- 
geon. Ils s'accompagnent d'un métabolisme particulier des flavonols, caractérisé 
par l'élaboration d'un flavonol pollinique qui est certainement le kaempférol- 
3-p.coumaroylglucoside (TissuT, 1967) et qui contribue sans doute à maintenir 
le pouvoir germinatif de cet ensemble porteur du patrimoine génétique (LINSKENS, 
1964). Chez l'arbre en période de stérilité, qui fait l'objet de notre étude, ce 
flavonol est absent mais il est trés généralement remplacé par le kaempférol- 
7-glucoside ou populnine dont on ne trouve pas trace dans les pousses à fleur 
et qui disparait pendant le mois de mai (fig. 3). 
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Fic. 3. — Répartition annuelle des différentes glucosides flavoniques dans la feuille de Hêtre. 


Sans qu'il nous soit encore possible de nous prononcer sur la signification 
de ce glucoside particulier qu'on est tenté d'interpréter comme le produit de 
déviation d'une précurseur du flavonol pollinique en l'absence de floraison, nous 
nous sommes demandé quelle était sa participation à l'élaboration du pic 1 
Aussi, nous avons fait en paralléle l'analyse spectrophotométrique différentielle 
avec AlCl, (Les glucosides en 3 absorbent le plus au niveau de 400 nm, les 
autres au niveau de 430 nm) et l'analyse chromatographique (couche mince) 
d'extraits datant de cette période et provenant de plusieurs arbres stériles diffé- 
rents. Le premier résultat de cette étude est que la présence de populnine est 
irréguliére : le tableau I, résumant nos mesures de 1966, le montre : 


TARLEAU | 


Présence ou absence de populnine 


Plein découvert l paue i 
| adulte + 
I jeune + 
Sous-bois 1 jeune 0 
] adulte 0 


0: pas de populnine : + : quantités moyennes : ++ : quantités fortes 


CYCLE ANNUEL DES DÉRIVÉS PHÉNOLIQUES CHEZ LE HÊTRE 357 


Des extraits, effectués en 1964, provenant de différents arbres stériles conte- 
naient de très fortes quantités de ce glucoside. La durée de sa présence est 
également variable : Disparaissant à l'ouverture du bourgeon chez l'un, se main- 
tenant chez l'autre pendant encore quinze jours. Quoi qu'il en soit, tous ces 
arbres ont des cycles flavoniques quantitativement normaux avec un pic 1 bien 
représenté. La détermination du pic 1 parait donc bien indépendante de la 
présence d'un glucoside particulier. La populnine n'est pas responsable de la 
formation du pic 1, mais elle peut y participer aux côtés de l'astragalinc 
(kaempférol-3-glucoside). 


C. Aglycones flavoniques (fig. 4) 


Le kaempférol et la quercétine sont présents dans les feuilles pendant une 
grande partie de la période végétative. Nous nous sommes proposé d'étudier 
leur rapport en fonction du temps, ce qui fournit des arguments pour l'interpré- 
tation du cycle annuel quantitatif (fig. 4). 
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FiG. 4. — Evolution annuelle du rapport: teneur en quercétine/teneur en kaempférol pour 


deux arbres différents 


De nombreuses observations ont montré des différences de comportement 
physiologique importantes entre ces deux aglycones dont la structure, elle, ne 
differe que par un OH en 3': antagonisme de ces deux aglycones dans leur 
influence sur la croissance, aspect « floral» du kaempférol, « végétatif » de la 
quercétine, antériorité fréquente de la synthèse des flavonols les plus hydroxylés 
par rapport à ceux qui le sont le moins (LEBRETON, 1962). 

De nombreuses études faites par les laboratoires alimentaires concernent les 
propriétés antioxydantes des flavonols : la quercétine, possédant un groupement 
O.dihydroxyle en 3-4 est un bon antioxydant, prévenant le rancissement des 
graisses alimentaires alors que le kaempférol est pratiquement inefficace (MEHTA 
et al., 1959 ; HEIMANN et al, 1953 ; PRATT et al, 1964). Chez le Hêtre, la 
quercétine n'est représentée en proportions notables qu'à partir de juin. Aupara- 
vant, seul le kaempférol est présent, et en particulier, au niveau du pic 1. Ceci 
confirme la différence entre pics 1 et 2. 
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L'intense élongation qui affecte la pousse et ses feuilles au cours de la 
phase 1 correspond à une orientation métabolique certainement très précise, au 
service des manifestations auxiniques et morphogénétiques. De nombreux auteurs 
ont décrit chez d’autres plantes des mécanismes mettant en jeu des formes 
flavoniques agissant sur PAIA oxydase (FURUYA et al., 1964 ; MUMFORD et al., 
1961) et l'antagonisme des dérivés du kaempférol et de la quercétine dans cette 
action (STENLID, 1963 ; NiTsCH et NirscH, 1962). Si les travaux de STENLID 
montrent une stimulation de l'AIA oxydase par le kaempférol, action antagoniste 
de celle de la quercétine, ils soulignent également une réversion de l'action du 
kaempférol aux fortes concentrations. Le róle du kaempférol sur les mécanismes 
de croissance parait donc complexe. Si l'on considère en outre, le fait qu'il 
s'intègre à un mélange de polyphénols (leucoanthocyanes, acides cinnamiques) 
tous certainement actifs, on conçoit que l'action résultante doit être encore plus 
complexe. Kaempférol et quercétine sont représentés en majeure partie par leurs 
3-glucosides. D'aprés RoBERTS (1960), la glucosidation en 3 correspondrait à une 
forme moléculaire non planaire, ce qui favoriserait la mobilité de la susbtance 
dans leau et diminuerait fortement sa vulnérabilité à l'action des oxydases. Il 
est curieux de constater chez l'arbre stérile, l'apparition plus ou moins aléatoire, 
certainement soumise aux variations des conditions extérieures, d'un kaempférol- 
7-glucoside, forme planaire qui serait un bon substrat pour les oxydases à un 
moment d'intense activité métabolique. 


Il apparait constamment dans le cycle annuel du rapport quercétine/kaemp- 
férol étudié chez plusieurs individus, que ce rapport supérieur à 1 dans la feuille 
adulte, baisse fortement dans le courant juillet, durant la phase ascendante du 
pic 2. Cette baisse de la quercétine semble coincider avec celle des leucoantho- 
cyanes. En fin de cycle, le rapport baisse également jusqu'à la chute de la feuille : 
Dans ce dernier cas, l'intensification des dégradations oxydatives nous parait étre 
une cause plausible. Le kaempférol apparait donc comme le flavonol stable du 
Hétre. La quercétine ne s'accumule que pendant la phase de forte activité photo- 
synthétique avec des fluctuations dues à des facteurs encore inconnus, probable- 
ment associées à son róle d'inhibiteur compétitif d'oxydation. 


II. — CYCLE ANNUEL DES LEUCOANTHOCY ANES FOLIAIRES 


I] était intéressant de comparer aux flavonols un autre type de dérivés 
secondaires ayant globalement la méme origine mais dont la signification physio- 
logique diffère certainement beaucoup. BATE-SMITH (1954) a montré que la 
présence des leucoanthocyanes était liée à l’habitus ligneux. Le fait que ces 
substances se polymérisent les rapproche de la lignine, bien qu'elles en différent 
par trois aspects principaux : 1) Existence d'un noyau A dérivant d'unités acétate : 
2) absence de radicaux méthyle sur les radicaux hydroxyle ; 3) masse moléculaire 
plus faible (SWAIN, 1960). 


Chez le Hétre, elles sont bien représentées dans le bois et les écailles de 
bourgeons, alors que la teneur en flavonols y est pratiquement nulle. Ce dépót 
pourrait représenter le résultat d'un métabolisme d'excrétion, conformément à la 
théorie de REZNIK (1960). ` 

L'inconvénient d'un essai d'estimation quantitative reside dans notre igno- 


rance du rendement de transformation en anthocyanes du mélange leucoantho- 
cyanique diversement polymérisé. SWAIN et HILLIS (1959) estiment à 10 % le 
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rendement de la transformation des leucoanthocyanes en anthocyanes, en souli- 
gnant que la transformation produit en outre une grande quantité de polymère 
brun du type phlobaphène. SwaiN (1960) dose les leucoanthocyanes solubles 
dans le méthanol, qui sont peu polymérisées, et met en évidence la nécessité de 
dissocier les processus de synthése de ceux de polymérisation, qui semblent 
stimulés d'une manière indépendante par la lumière. Nos mesures, utilisant la 
transformation des leucoanthocyanes totales en anthocyanes ont été effectuées 
à différents niveaux d'éclairement (fig. 5). Nous avons ainsi pu constater que les 
teneurs en leucoanthocyanes dosables étaient plus fortes à l'ombre qu'au soleil, 
bien que les quantités par feuille soient supérieures dans ce dernier cas. Il se 
pourrait que le rendement de transformation des leucoanthocyanes soit un peu 
meilleur pour les petits polymères que pour les grands (ROUX et EVELYN, 1958). 
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Fic. 5. — Courbe annuelle des teneurs en leucoanthocyanes foliaires. 


Les différences des valeurs de dosage pourraient alors provenir de variations 
dans le degré ou dans la vitesse de polymérisation à l'ombre et au soleil. 
Cependant, il est également possible qu'une lumière abondante déplace l'équi- 
libre flavonols-leucoanthocyanes (ces deux substances étant en concurrence pour 
un précurseur commun) en faveur des flavonols. Dans son ensemble, la courbe 
annuelle des leucoanthocyanes ainsi dosables peut étre divisée en trois phases 
coïncidant avec celles de la courbe flavonique. La figure 5 montre que la teneur 
fluctue du simple au quintuple, le maximum étant situé à l'ouverture du bourgeon. 
Les valeurs fortes de l'été décroissent fortement avant la chute de la feuille. La 
phase 1 est caractérisée par un pic qui précède celui des flavonols. Ce maximum 
se trouve à l'eclosion des bourgeons. 1l est probable que le pic 1 des leucoantho- 
,cyanes a mêmes causes métaboliques globales que celui des flavonols. La causalité 
de l'übaissement brutal des teneurs qui vient ensuite comporte deux éléments 
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possibles : le blocage de la synthèse ou la libération d'un processus catabolique 
qui agirait en déséquilibrant le renouvellement cyclique de la substance, quel que 
soit son rythme. Mais le facteur principalement responsable est l'accroissement 
rapide de la matière sèche : Ainsi, à titre d'exemple, pour un arbre donné, les 
quantités par feuille de flavonoïdes au niveau du pic 1 et un mois plus tard sont 
indiquées dans le tableau II. 


TABLEAU Il 


Quantités de flavonoides par feuille 


Niveau Pic 1 Un mois plus tard 
leucoanthocyanes : 13,8 10,3 
flavonols : 24,5 20 


Elles ont donc relativement peu varié dans ce cas. 


III. — LE CYCLE ANNUEL DES ACIDES HYDROXYCINNAMIQUES (fig. 6) 


Les acides hydroxycinnamiques pouvant étre les précurseurs du noyau B 
des flavonoides et des alcools en C, utilisés par la lignification, il est possible de 
les considérer, au niveau de la feuille, comme représentatifs quantitativement du 
niveau d'accumulation des corps en C&-C: pour le comparer à celui de leurs 
dérivés en C,;. Nous les dosons par spectrophotométrie à 320-330 nm dans des 
extraits aqueux repris par le méthanol. 
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Fic. 6, — Teneur en flavonols et acides hydroxycinnamiques du matériel frais. 


Cycle annuel. On a représenté sur la figure 6 les variations annuelles estimées 
par dosage spectrophotométrique des teneurs en acides cinnamiques et en flavonols. 
Les quantités mesurées étant rapportées au poids de feuilles fraiches, il convient 
d'appliquer une correction pour obtenir les teneurs. La figure 1 montre que cette 
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correction consiste principalement à multiplier par 3 ou 4 l'importance relative 
du pic 1. Ceci montre que les deux modes d'extraction donnent méme structure 
générale des courbes annuelles pour les flavonols mais l'importance relative du 
pic ] est beaucoup plus forte dans le cas de l'extrait hydroalcoolique extemporané. 

Globalement, les acides cinnamiques ont méme cycle annuel que les composés 
en C;; dont ils paraissent être non seulement les précurseurs possibles, mais aussi 
les commensaux. La correspondance la plus étroite semble intéresser la courbe 
flavonique. Les pics 1 et 2 de cette derniere sont légèrement postérieurs à leurs 
équivalents cinnamiques. 

Les spectres globaux paraissant montrer une importance particuliere de 
l'acide chlorogénique au niveau du pic 1, nous l'avons dosé isolément. 

L'étude du rapport flavonols/acide chlorogénique (fig. 7) met ainsi en 
évidence une phase oü ce dernier composé domine. 
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Fic. 7. — Evolution. au cours du temps, du rapport flavonols/acide chlorogénique pour 


trois arbres différents 


IV. — EVOLUTION ANNUELLE DE LA LIGNIFICATION (fig. 8) 


La figure 8 montre une dissociation chronologique entre la synthèse des 
flavonoïdes et la lignification : cette dernière est assez localisée dans le temps, 
entre mai et juillet, avec un maximum d'activité en juin. La lignine synthétisée 
constitue une masse d'environ 50 mg par gramme de matière sèche (dosage par 
l'acide thioglycollique) ce qui est bien supérieur aux masses correspondantes de 
flavonols toujours inférieures à 1 96. Alors que la synthèse leucoanthocyanique 
est assez forte pendant le mois de juin, celle des flavonols est, au contraire, 
maintenue au niveau bas qui caractérise la sortie de morphogenèse. 1l se pourrait 
donc que la lignification soit au moins en partie responsable de ce fait. 
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Fic. 8. — Comparaison entre formation de lignine et teneur en flavonols dans la feuille de 


Hêtre entre mai et octobre. 


CONCLUSIONS 


Un certain nombre de points d'ensemble se dégagent des observations 
ci-dessus : 


1. Dans l'ensemble des courbes établies se manifeste un certain synchro- 
nisme, sauf pour la lignine. Ce synchronisme parait montrer que le niveau de 
synthése du noyau A des flavonoides ne constitue pas un facteur limitant de 
la synthèse des corps en Cs; ceux-ci représenteraient une proportion assez 
constante des corps en Cp. Il permet, par ailleurs, le découpage du cycle de ces 
composés en trois phases: juvénile, de maturité, de sénescence. 


2. Le pic de la phase 1 correspond à un stade physiologique isolé caractérisé 
par la morphogenèse. La fin de celle-ci s'accompagne d'une chute des teneurs 
des composés phénoliques. La phase 1 est caractérisée par la présence massive 
d'acide chlorogénique et par celle de populnine. On n'a pas encore effectué 
d'analyse qualitative systématique des leucoanthocyanes en fonction du temps 
(degré de polymérisation, nature de l'anthocyane formée). Des analyses effectuées 
à diflérentes époques ont toujours montré la présence en quantités appréciables 
de la seule leucocyanidine, déjà signalée chez le Hêtre par BATE-SMiTH (1954). 


3. La phase 1 est aussi caractérisée par le fait que leucoanthocyanes, flavo- 
nols et acide chlorogénique sont présents en fortes teneurs durant une période de 
croissance brutale. Cette phase 1 a certainement son équivalent dans le cycle 
décrit par SWAIN chez Prunus domestica (1960). 


L'observation des stades jeunes de végétaux herbacés à feuilles successives 
(ex. pomme de terre (TissuTr et RoziER, 1967)) permet de mettre en évidence 
une phase sembable mais plus discréte. Chez ces végétaux. la croissance des 
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différentes feuilles n'est pas brutale mais échelonnée sur tout le cycle végétatif. Il 
est donc probable que l'ampleur de la phase 1 est caractéristique non pas tant 
des espèces ligneuses que des végétaux dont les pousses annuelles se développent 
brutalement. Cette morphogenèse est caractérisée par un pic de l'azote organique 
en mai (OLSEN, 1948). Une morphogenése assez semblable a lieu chez le Chêne. 
A. BOUDET et al. (1967) ont montré que les acides quinique et shikimique présen- 
tent de fortes teneurs durant le mois de mai dans la feuille de cet arbre. Ces 
résultats préchent en faveur d'un hyperfonctionnement de la voie des pentoses 
à cette époque, qui pourrait être, ainsi, le phénomène général, initial, causant 
‘augmentation polyphénolique durant une période de forte activité métabolique. 
D'autre part, les travaux de ZUCKER (1965) sur le tubercule de pomme de terre 
ont montré que l'activité de la phénylalanine-désaminase passait par un maximum 
peu aprés la mise en vie active des fragments d'organes. Une cinétique compa- 
rable est obtenue au cours du développement de plantules de mais (LEBEBVRE, 
1964). Il est tentant de supposer une cinétique semblable chez la jeune pousse de 
hêtre et il se pourrait que les niveaux d'activité des deux parties successives de 
a voie biosynthétique des phénylpropanes varient parallèlement. 


4. La cinétique de la lignification montre une discordance marquée avec 
celle des flavonoides et acides cinnamiques. Il est possible que cette synthèse de 
ignine mettant en jeu d'importantes quantités de substances de type phényl- 
propane s'oppose plus ou moins à la production des flavonoides. 


Cette hypothése est compatible avec la présence du pic de la phase 2 qui 
se produit en aoüt, alors que la lignification s'est arrétée. Cependant, l'activité 
photosynthétique alors maximum pourrait étre une cause fondamentale de cette 
accumulation des flavonoides. 


5. La phase 3 qui prend place au mois d'octobre est caractérisée par des 
augmentations de masse flavonique par feuille (fig 9) et de teneur flavonique 
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Fic. 9, — Cycle annuel des flavonols et leucoanthocyanes dans un feuille, 
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principalement chez la pousse terminale. Les leucoanthocyanes donnant des varia- 
tions plus confuses, c’est donc un phénomène plus limité que la phase 1. 
Cette phase 3 a lieu à l'époque d'un mouvement actif de métabolites vers les 
tiges, et en particulier, d'acides aminés. OLSEN (1949) montre une forte augmen- 
tation de la teneur en azote du suc foliaire pendant le mois précédant la chute. 
Il est en outre probable que les variations des conditions extérieures ont, à ce 
moment, un retentissement trés grand sur le métabolisme. La phase 3 s'achéve 
par une disparition pratiquement totale des flavonoides, contrairement à cz qui 
se passe chez certains autres organes morts (ex. les écailles d'Oignon). Ces corps 
subissent donc, à la fin de la vie de la feuille, un catabolisme actif. Nous avons 
analysé les feuilles séches qui restent en hiver, fixées au rameaux des jeunes 
Hétres: elles ne contiennent plus ni acides cinnamiques, ni flavonols, méme à 
l'état d'aglycones. Des extraits par l'éther, de feuilles riches en flavonols, au niveau 
du pic 3, ont montré l'absence d'aglycones libr Les mesures effectées au 
niveau de la phase 3 mettent en évidence une différence marquée de comporte- 
ment entre pousses terminales et latérales, en ce qui concerne les flavonoides, 
et tout particulièrement, les flavonols. 


Je remercie Mme L. KOFLER et M. P. LEBRETON de lears conseils. 
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